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INLEIDING
Aquacultuur als alternatief voor de klassieke visse-
rij kent sinds enkele decennia een enorme groei. In 2006
brachten de visserij en de aquacultuur op wereldniveau
samen ongeveer 110 miljoen ton vis op, waarvan er 47
percent in aquacultuur werd produceerd (FAO, 2008).
Ondanks dit hoog productiegetal blijft men bij de ont-
wikkeling van de vislarven in aquacultuur kampen met
hoge en onvoorspelbare sterfte, een grote gevoeligheid
voor ziekten en frequent voorkomende malformaties
(Darias et al., 2008). Deze larvale deformaties, waar-
onder de frequent voorkomende afwijkingen van de
wervelkolom (lordosis en scoliosis) en operculum- en
kopmalformaties (kaak en neurocranium), worden beïn-
vloed door verscheidene niet-nutritionele maar ook
door nutritionele factoren, zoals tekorten aan diëtaire
proteïnen, lipiden en vitaminen (Zambonino et al.,
2005). De vele onderzoeken naar de optimalisering van
de larvale opkweek (larvicultuur) hebben geleid tot
nieuwe voedingsregimes waarbij gebruik gemaakt
wordt van levend voedsel (Dhert et al., 1997). 
In dit overzicht wordt de invloed van nutritionele
factoren op de ontwikkeling van het maagdarmstelsel
besproken.
De ontwikkeling van het maagdarmstelsel van
de vis
Vanaf het moment dat de dooier door de vislarve is
verbruikt en de exogene voedingsfase begint, gaat de
larve actief op zoek naar voedsel om aan de grote
vraag naar aminozuren, lipiden, suikers, vitaminen en
mineralen te kunnen voldoen (Kamler, 1992; Ronne-
stad et al., 1999). Op dit moment kan echter niet elke
vissoort met commerciële droogvoerdiëten gevoederd
worden, omdat de larven te klein zijn of een nog on-
voldoende ontwikkeld spijsverteringsstelsel hebben.
Bij deze vissoorten kan het noodzakelijk zijn de com-
merciële voeders te laten voorafgaan door levend
voedsel (Ronnestad et al., 1999) (Figuur 1). 
De larven van veel vissoorten vertonen in het begin
van deze exogene voedingsfase nog geen functionele
maag. De jonge larven bezitten op dat moment een
gastro-intestinaal kanaal bestaande uit een eenvoudige
buis met slechts één functionele sfincter, de ileocecale
klep, tussen de middendarm en de einddarm. De mid-
dendarm fungeert in dit stadium als tijdelijke opslag-
plaats voor voedsel en zorgt voor de vertering door
middel van pancreasenzymen, gal en peristaltische
contracties. Ter hoogte van de einddarm wordt het
voedsel opgenomen door de enterocyten in pinocyto-
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tische vesikels en wordt het verder intracellulair ver-
teerd (Douglas et al., 1999; Ronnestad et al., 1999;
Ronnestad et al., 2003). Zo beginnen de larven van de
geelstaart koningsvis (Seriola lalandi) na de derde dag
exogene voeding op te nemen en komen de maagklie-
ren tot ontwikkeling. Vanaf de vijftiende dag zijn ze
volledig ontwikkeld (Chen et al., 2007). 
Ondanks  het  belang  van  de  opname  van  vrije
aminozuren uit het voedsel tijdens het begin van de
exogene voedingsfase blijkt de incorporatie van deze
vrije aminozuren in het dieet vrij moeilijk te zijn. Uit
onderzoek blijkt dat enkel liposomen (gemaakte lipi-
denblaasjes) in staat zijn deze vrije aminozuren af te
leveren aan de larven tijdens de startfase van exogene
voedselopname. Er worden twee methoden beschre-
ven om deze liposomen aan het dieet toe te voegen.
Ofwel worden ze rechtstreeks toegevoegd aan een mi-
crodieet, ofwel wordt levend voedsel, zoals Artemia
(pekelkreefjes), gekweekt met een liposomendieet.
Deze aangerijkte Artemia’s worden vervolgens aan de
larven gevoederd (Ronnestad et al., 1999).
Voedselbronnen
In de larvicultuur worden verschillende types voed-
selbronnen aangewend. Deze kunnen worden onder-
verdeeld in twee groepen: het levende voedsel en het
commerciële voedsel. Het belangrijkste levende voed-
sel bestaat uit rotiferen (radardiertjes), Artemia (pekel-
kreeftjes) en Copepoda (eenoogkreeftjes). Het
commerciële voedsel bestaat uit droogvoeder op basis
van vismeel en visolie vervaardigd uit minder waarde-
volle vissen, zoals diepzeevissen (pelagische vissen).
Rotiferen (Brachionus plicatilis) vindt men in
zoutmeren. Ze zijn ongeveer 160 tot 240 µm groot en
voeden zich met plankton (Dhert et al., 1997; Treece,
2000). Omwille van hun geringe grootte, hoge voe-
dingswaarde, trage mobiliteit en goede reproductie-
capaciteit kunnen ze ideaal dienst doen als voedsel
voor vislarven vanaf het moment dat de mond volle-
dig ontwikkeld is. De ontwikkeling van rotiferen is
echter zeer gevoelig voor bepaalde factoren, zoals
temperatuur, zoutgehalte en voedselconcentratie
(Treece, 2000). 
Pekelkreeftjes (Artemia salina) zijn reeds lange tijd
een populaire voedingsbron voor het opkweken van
vislarven. Deze kleine kreeftachtigen leven in zeewa-
ter en zoutwatermeren. De vrouwtjes zijn in staat om
levende jongen (larven) voort te brengen, maar in sub-
optimale omstandigheden kunnen ze ook resistente
cysten met embryo’s vormen die veel langer kunnen
bewaard worden. Dergelijke artemiacysten worden
reeds meer dan 25 jaar geoogst om als levend voer ge-
bruikt te worden. Door de stijgende vraag en het afne-
mend aanbod worden artemiacysten tegenwoordig uit
verschillende zoutwatermeren in de wereld geoogst,
maar ze vertonen een sterk variërende kwaliteit af-
hankelijk van de artemiastam, -species en -locatie (La-
vens en Sorgeloos, 2000). De cysten moeten in zeer
specifieke omstandigheden opgekweekt worden om
een maximale opbrengst te bekomen (Dhert et al.,
1997; Treece, 2000). Eens het embryo uit de cyste vrij-
Figuur 1. Voorbeeld van een productiecyclus in aquacultuur.
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komt, doorloopt deze vijf larvale stadia, ook instarsta-
dia genoemd. Het eerste larvale stadium van Artemia,
dat slechts 400 tot 500 µm groot is en zich uitsluitend
voedt met zijn eigen dooier, wordt eveneens vaak ge-
bruikt als voedsel voor vislarven.
Eenoogkreeftjes (Copepoda) zijn fytoplanktoneters
met, afhankelijk van de species, een grootte van 50 tot
750 µm. Het gebruik van Copepoda in de larvicultuur
is beperkt omwille van de dure infrastructuur en hoge
arbeidskost om dit type levend voedsel te kweken
(Stottrup, 2000).
Ondanks het uitgebreid gebruik van levend voedsel
in de larvicultuur heeft dit voedseltype tekortkomingen.
De productie is vaak duur, arbeidsintensief en onvoor-
spelbaar. Het voedsel kan bovendien gecontamineerd
zijn met ziektekiemen en toxinen. De opkweek van be-
paalde vissoorten, zoals de zeebrasem, zeebaars en tar-
bot, is zonder dit type voedsel echter nog niet mogelijk
(Barrow en Rust, 2000). 
Voedingsregime en de rol van levend voedsel (Arte-
mia pekelkreefjes, rotiferen en Copepoda) 
Het voedingsregime bij de vislarve kan worden af-
gestemd op de ontwikkeling van het spijsverterings-
stelsel. Aan de geelstaartkoningsvis bijvoorbeeld
worden vanaf de derde dag, na de dooierresorptie en
het openen van de functionele mond en anus, rotiferen
gevoederd (Chen et al., 2007) (Figuur 1). 
Vervolgens wordt langzaam de overgang gemaakt
naar groter voedsel. Vanaf de 10de tot 24ste dag wordt
overgeschakeld van rotiferen op Artemia nauplii, en
vanaf de 18de tot 36ste dag wordt commerciële voeding
gegeven (Treece, 2000; Chen et al., 2007) (Figuur 1). 
Het is belangrijk om het eerste larvale stadium (in-
star I) van Artemia nauplii aan de vislarven te voede-
ren, omdat de artemialarve zich, eens zes tot acht uur
uit het ei, ontwikkelt tot het instar II-stadium, dat gro-
ter en meer beweeglijk is. Daardoor bezitten deze lar-
ven een lagere energiewaarde en minder vrije
aminozuren dan nodig voor de opfok van vislarven.
Daarenboven moeten de vislarven ook meer inspan-
ning leveren om ze te vangen. Dit alles kan leiden tot
ondervoeding van de vislarven (Sorgeloos et al.,
2001). Instar II-larven vertonen een aselectieve eetge-
woonte. Dit geeft de mogelijkheid om verschillende
producten, zoals vitaminen en essentiële vetzuren, te
laten opnemen en te incorporeren in deze Artemia in-
star II-larven (Sorgeloos et al., 2001). Deze aanrijking
vindt meestal plaats vanaf de eerste 6-8 uur tot 24 uur
na het ei te hebben verlaten (Sorgeloos et al., 2001). Er
wordt echter opgemerkt dat Artemia franciscana aan-
gerijkt met docosahexaeenzuur (DHA) deze DHA
voor een stuk zelf verteert. Hetzelfde wordt opgemerkt
na aanrijking met fosfolipiden. Door met andere arte-
miastammen te kweken en door fosfolipiden simultaan
te voederen aan de vislarven kunnen deze problemen
eventueel omzeild worden (Dhert et al. , 1993). Bij de
meeste artemiastammen wordt omwille van de hoge
kostprijs en het lage DHA-gehalte vaak vroeger ge-
speend met Artemia, voorafgegaan door een langere
rotiferenvoedingsfase (Sorgeloos et al., 2001). 
Bij de opkweek op basis van rotiferen en Artemia,
zelfs wanneer ze aangerijkt zijn, worden nog steeds te-
kenen waargenomen van nutritionele deficiënties,
zoals abnormale pigmentatie bij de tarbot (Scophtal-
mus maximus L.) (Stottrup, 2000). Tijdens de opkweek
van zeepaardlarven (Hippocampus erectus) op basis
van Artemia nauplii wordt vaak een uitval vastgesteld
vanaf de vijfde dag. De larven kunnen hun voedsel niet
opeten of onvoldoende verteren en sterven door uit-
hongering. Dit is een grote limiterende factor voor de
heropkweek van deze bedreigde vissoort in aquacul-
tuur (Tindemans et al., 2010).
Uit onderzoek blijken eenoogkreeftjes (Copepoda)
een goede vervanging van Artemia te zijn. De vislar-
ven lijken beter te groeien en ze vertonen een grotere
weerstand tegen stress. Copepoda bezitten immers
meer essentiële vetzuren en een hoger DHA-gehalte,
maar de kweek van deze Copepoda is minder vanzelf-
sprekend dan die van Artemia of rotiferen (Kraul et al.,
1993). 
Voedselonthouding en diagnostische parameters
Ondanks de grote vooruitgang die de laatste jaren
werd geboekt inzake larvicultuur, schiet de kennis nog
vaak te kort. Voornamelijk op het vlak van leefomge-
ving en nutritionele behoeften van de vislarven is ver-
der onderzoek aangewezen. Tijdens de exogene
voedingsfase heeft uithongering een belangrijke nega-
tieve impact. Daarbij kan zelfs een zeer korte periode
van voedselonthouding erge gevolgen hebben (Planas
en Cunha, 1999; Gisbert et al., 2003). Deze voedsel-
onthouding resulteert in degeneratieve veranderingen
van het spijsverteringsstelsel, waardoor het voedselab-
sorberende oppervlak kleiner wordt. De schade aan dit
oppervlak leidt tot een afname van de nutriëntenopna-
mecapaciteit en oefent een negatief effect uit op het her-
stel van de voedingsstatus. Vele van deze vislarven
sterven met voedsel in hun darmen (Chen et al., 2007)
(Figuur 2). 
Figuur 2. Macroscopische morfologie van een normaal
gevoederde, negen dagen oude zeebaarslarve (Dicen-
trarchus labrax).
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Aquacultuur heeft methoden nodig om de voe-
dingsstatus van vislarven te achterhalen. Zo zouden
uitgehongerde van goed gevoede vissen  kunnen on-
derscheiden worden (Figuur 2). Door met deze factor
rekening te houden, worden een maximale overle-
vingsgraad en groei en een minimale variatie in grootte
gewaarborgd (Gisbert et al., 2003).
Vooral de jongste larven zijn gevoelig voor uithon-
gering. Een ansjovislarve (Engraulis mordax) die net
haar dooierzak heeft geresorbeerd en overgaat tot haar
eerste exogene voederopname, heeft een voedselden-
siteit nodig die tot 37 maal groter is dan die van larven
ouder dan tien dagen (Hunter, 1972). Het vermogen
om succesvol voedsel op te nemen stijgt exponentieel
met de leeftijd. Hierdoor kan de voedseldensiteit af-
nemen. Deze eerste voedselperiode is dan ook een zeer
kritiek moment dat makkelijk tot uithongering kan lei-
den (Hunter, 1972).
Enterocytenhoogte
Uit onderzoek op larven van de Noorse ansjovis
(Engraulis mordax) is gebleken dat de hoogte van de
enterocyten een diagnostische indicator is voor de voe-
dingsgeschiedenis (Gisbert et al., 2003). Tijdens de
voedselonthouding wordt immers opgemerkt dat de
enterocyten verminderen in hoogte, zowel in de mid-
dendarm als de einddarm (Theilacker en Watanabe,
1989; Gisbert et al., 2003). 
De enterocyten zijn het hoogst net vóór de resorp-
tie van de dooierzak plaatsgrijpt. Tijdens dit stadium is
de middendarm nog niet volledig gedifferentieerd. De
hoogte neemt af tot het moment van de eerste exogene
voederbeurt. Wordt deze voederbeurt niet uitgesteld,
dan is de enterocyt bij de ansjovis ongeveer 13 µm
hoog. Na vier dagen uithongeren is deze nog slechts 9
µm hoog . De grenswaarden tussen een gevoede en een
uitgehongerde ansjovis wordt gelegd op 11 µm (Thei-
lacker en Porter, 1989).
Supranucleaire vacuoles
Naast de impact op de enterocytenhoogte wordt bij
uithongering ook een duidelijke vermindering gemerkt
van de supranucleaire vacuoles in de einddarm (Crespo
et al., 2001). 
Bij normaal gevoede tandbrasemlarven (Dentex
dentex) kunnen er vanaf de zesde dag acidofiele supra-
nucleaire vacuoles met proteïnegranules waargenomen
worden in de enterocyten van de einddarm (Crespo et
al., 2001). Deze vacuoles ontstaan doordat de meeste
vissoorten nog geen functionele maag bezitten zolang
ze niet getransformeerd zijn naar de juveniele vorm.
Zolang er geen functionele maag aanwezig is, moet de
vertering van eiwitten hoofdzakelijk plaatsvinden in
de intracytoplasmatische supranucleaire vacuoles van
de enterocyten van de einddarm na de pinocytotische
opname van de proteïnen en de versmelting met lyso-
somen (Govoni et al., 1986; Crespo et al., 2001). Bij
uithongering van de tandbrasemlarve wordt een ver-
mindering van de acidofiele supranucleaire vacuoles
in de einddarm vastgesteld. Wanneer na het omscha-
kelen naar de exogene voedingsfase voedsel onthou-
den wordt, zijn de darmen reeds na twee uur, op wat
resten van rotiferen na, volledig leeg. Toch kan in dit
stadium nog geen conditieverlies opgemerkt worden.
Drie uur later beginnen de proteïnegranules te verklei-
nen in de supranucleaire vacuoles ter hoogte van de
einddarm, terwijl de vetdruppels, die aanwezig zijn in
de middendarm, ook verminderen. Na 24 uur voedse-
lonthouding zijn alle supranucleaire vacuoles verdwe-
nen, wat erop wijst dat de volledige vertering van
eiwitten ongeveer 24 uur in beslag neemt (Watanabe,
1984). Vanaf dit punt worden de tekorten aangevuld
door de afbraak van lichaamseigen weefsel, wat on-
dermeer resulteert in de degeneratie van de hele spijs-
verteringstractus. Dit vormt dus een betrouwbare
histologische indicator voor een slechte nutritionele
conditie van de larven (Crespo et al., 2001). 
‘Point of no return’ en de riskante gevolgen ervan
De hierboven besproken criteria werden nagegaan
bij de geelstaartkoningsvis om het effect van een uit-
gestelde eerste voedingsbeurt en voedingsonthouding
op het gastro-intestinaal kanaal te achterhalen (Chen
et al., 2007). 
De eerste exogene toediening van voedsel aan de
larven gebeurt normaal op de derde dag na het verla-
ten van het ei. Wanneer dit uitgesteld wordt tot de
vijfde dag, wordt een significante afname van de en-
terocytenhoogte waargenomen. Eenzelfde duidelijke
daling an de enterocytenhoogte wordt waargenomen
wanneer de larven van de twaalfde tot vijftiende dag
geen voedsel krijgen. Wordt er daarentegen later in het
larvale leven voedsel onthouden, tussen de 33ste en 36ste
dag, dan kan er geen significant verschil in enterocy-
tenhoogte worden vastgesteld ten opzichte van nor-
maal gevoede larven (Chen et al., 2007) (Figuur 3).
Bij histologisch onderzoek wordt er bij deze vis-
larven ook aandacht besteed aan de aanwezigheid van
de vetvacuoles in de middendarm. Deze vetvacuoles
blijken volledig te verdwijnen bij zowel het uitstellen
van de eerste voederbeurt als bij voedselonthouding
tijdens het vroeglarvale leven. Wordt het voedsel
evenwel onthouden in een later stadium, dan wordt
enkel een reductie van het aantal vetvacuoles vastge-
steld (Figuur 3B, 3F). Hier kan een duidelijke, leef-
tijdsafhankelijke tolerantie voor voedselonthouding
waargenomen worden. Deze tolerantie is veel lager in
een vroeg stadium dan in een later stadium. De voed-
seltekorten worden dus het beste geminimaliseerd tij-
dens de opkweek van larven, zeker in de vroege stadia
van de ontwikkeling (Chen et al., 2007). Onderzoek
met larven van de zomerbot (Paralichthys dentatus) be-
wees eveneens de aanwezigheid van een dergelijke leef-
tijdsafhankelijke tolerantie. Het voedsel werd
onthouden bij larven van 6, 16, 33 en 60 dagen oud. De
6 dagen oude larven waren 60 uur tolerant, de 16 dagen
oude larven 72 uur, de 33 dagen oude larven acht dagen,
de 60 dagen oude larven tien dagen. De tolerantie neemt
dus duidelijk toe met de stijgende leeftijd (Bisbal en
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Bengtson, 1995). 
Onderzoek met de geelstaartkoningsvis wijst ook
op veranderingen veroorzaakt door het uitstellen van
de eerste exogene voederbeurt. Daarom is het belang-
rijk te weten wanneer de exogene voeding moet ge-
start worden. Deze vraag werd beantwoord in een
studie met Californische heilbotlarven (Paralichthys
californicus) (Gisbert et al., 2003). De laagste morta-
liteitscijfers werden bekomen bij de larven die hun eer-
ste voeding kregen op de derde tot vijfde dag. Een
sterke stijging van de mortaliteit trad op wanneer op
de zesde dag werd gevoederd. Geen enkele larve over-
leefde wanneer pas na de zevende dag gevoederd
werd. Hieruit kan besloten worden dat ‘the point of no
return’ bereikt wordt vier dagen na de volledige ab-
sorptie van de dooier, wat bij de larven van de voor-
genoemde studie op de derde dag gebeurde (Gisbert et
al., 2003). 
Dit punt wordt bereikt wanneer de eerste voeder-
beurt zo lang wordt uitgesteld dat de cumulatieve ef-
Figuur 3. Histologische doorsneden van het spijsverteringskanaal van de geelstaartkoningsvis. (a) Middendarm van een
normaal gevoede larve, vijftien dagen na het ei te hebben verlaten. De vele vetvacuoles worden aangeduid met pijlen
en de slijmbekercellen door pijlpunten. (b) Middendarm van een voedselonthouden, vijftien dagen oude larve; de pijl-
punten geven de slijmbekercellen weer. (c) Einddarm van een normaal gevoede vijftien dagen oude larve; de pijlen
geven de vele supranucleaire vacuoles weer. (d) Einddarm van een vijftien dagen oude, voedselonthouden larve. (e)
Middendarm van een normaal gevoede, 36 dagen oude larve; de vele vetvacuoles worden aangeduid met een pijl en de
slijmbekercellen met een pijlpunt. (f) Middendarm van een 36 dagen oude, voedselonthouden larve; de vetvacuoles
worden aangeduid met een pijl en de slijmbekercellen met een pijlpunt. AN: anus; HG: einddarm; IV: intestinale klep;
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fecten van uithongering irreversibel worden en vijftig
procent van de larven nog leeft maar niet meer in staat
is om voedsel op te nemen als het aanwezig zou zijn
(Blaxter en Hempel, 1963). Het tijdstip waarop ‘the
point of no return’ optreedt, hangt af van de vissoort,
de periode van de dooierzakresorptie, de algemene nu-
tritionele status van de gekweekte vissen en de op-
foktemperatuur (Pena en Dumas, 2005). Zo wordt dit
punt bij ansjovislarven bereikt anderhalve dag na de
dooierzakresorptie, terwijl dit pas na vier dagen wordt
vastgesteld bij de geelrugzeebaars (Dentex tumifrons)
(Lasker et al., 1970; Xia et al. 2004). 
Bij de gevlekte zandbaarslarven (Morone saxatilis)
neemt de hoeveelheid voedselopname toe wanneer de
eerste voedingsbeurt wordt uitgesteld tot net vóór ‘the
point of no return’ bereikt wordt. Dit kan verklaard
worden door de reeds verder gevorderde ontwikkeling
van het gastro intestinaal stelsel en van het visueel ver-
mogen en de toename van de zwemactiviteit (Pena en
Dumas, 2005). 
‘The point of no return’ wordt eveneens aanzien als
het einde van het leerproces van de vis om voor het
eerst exogeen voedsel op te nemen. Dit proces begint
bij het openen van de mond tot de eerste voedselop-
name. Ook de voedseldensiteit is hierbij belangrijk,
want bij een lage densiteit weten enkel de krachtigste
larven te overleven en ondervinden ze zelfs een gun-
stige groei, wat in latere stadia tot predatie kan leiden
(Parra en Yufera, 1999).
CONCLUSIE
De steeds toenemende vraag naar zeevissen als
voedselbron en de overbevissing van de zeeën hebben
in de laatste decennia een belangrijke evolutie veroor-
zaakt in de aquacultuursector. Binnen de aquacultuur
dient evenwel nog zeer veel onderzoek te gebeuren om
een optimaal larvale opkweek te bekomen. Het voe-
dingsregime binnen de larvicultuur speelt een belang-
rijke rol. Daarbij kunnen de productiekosten beperkt
worden door de exogene voedingsfase uit te stellen.
Hierbij dient wel rekening gehouden te worden met de
nadelige effecten van de voedselonthouding op de
larve. Door het in kaart brengen van ‘the point of no
return’ en de leeftijdsafhankelijke tolerantie bij de ver-
schillende vissoorten en verschillende opkweekom-
standigheden, zoals temperatuur, kunnen deze nadelige
effecten geminimaliseerd worden.
Er dient opgemerkt te worden dat veel gegevens
steunen op histologische bevindingen, zoals de hoogte
van de enterocyten en de aanwezigheid van supranu-
cleaire vacuoles en vaak voortkomen uit een klein aan-
tal studies uitgevoerd bij één bepaalde vissoort. De
monstername, het fixatieproces, de exacte plaats waar
het preparaat wordt aangesneden, de eventuele kleuring
en de grote individuele verschillen binnen een bepaalde
vissoort oefenen alle een grote invloed uit op het uit-
eindelijke resultaat. Het is dus van groot belang om toe-
valsbevindingen te onderscheiden van significante
resultaten en niet te snel tot conclusie over te gaan.
Tenslotte behelst een van de meest kritieke knel-
punten binnen de aquacultuur het gebruik van levend
voer voor de opkweek van vissen. De sector is zo sterk
geëvolueerd dat de traditionele levende voedingsstof-
fen uitgeput raken. Verder onderzoek naar de vele voor-
delen die de introductie van Copepoda in het
vislarvendieet met zich meebrengt, dient zeker extra
aandacht te krijgen en is een van de vele stappen in de
goede richting naar een duurzame aquacultuur. 
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